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INTRA-STAGE VARIATION DURING LARVAL DEVELOPMENT OF 
ENALLAGMA VERNALE GLOYD (ZYGOPTERA: COENAGRIONIDAE): 
DISCUSSION OF THE DIFFERENTIATION MECHANISM OF THE TYPES 
OF DEVELOPMENT - Data were obtained from a Iaboratory rearing which 
allowed the study of each larva individually, from hatching to emergence, in a 
controlled environment. These were used to analyse variation occurring in 
larval growth. Three different growth patterns in E. vemale were observed, 
each characterized by a particular number of instars (i.e. 12, 13 and 14 in¬ 
stars). Five variables were considered for this study: the head width and the 
lengths of the mentum, the metathoracic femora, the dorsal gill and the meso- 
thoracic wingpads. By means of principal component analysis, size variation 
(first principal axis of each covariance matrix of larval dimensions) is com- 
pared to shape variation (described in the other principal axes); the correspon- 
dence of principal axes with identifiable trends of variation is stressed. The 
relative importance of size and shape variation during development is analysed 
for each growth pattern observed. A mechanism by which different growth 
patterns are initiated is suggested and allometry équations are discussed ac- 
cordingly. The adaptative value of this mechanism is indicated. 
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INTRODUCTION 

L’étude du développement post-embryonnaire de E. vernale a permis d’établir 
que cet insecte possède un cycle biologique relativement complexe, pouvant 
comporter 12, 13 ou 14 stades larvaires. L’observation de plusieurs types de dé¬ 
veloppement chez ce zygoptère confirme les travaux de BALFOUR-BROWNE 
(1909), MARTIN (1939), BICK (1951), SCHALLER (1961), GAMBLES (1963) 
et PELLERIN (1975) chez d’autres espèces d’Odonates. Ce n’est que tout récem¬ 
ment, avec le développement des méthodes d’élevage, que certains auteurs se 
sont penchés sur le déterminisme des mues larvaires. Ainsi SCH ALLER (1961, 
1972) a démontré que le nombre de mues larvaires est fixé dès l’embryogénèse et 
que la descendance d’une femelle est, de ce point de vue, hétérogène. Sans écar¬ 
ter le rôle possible de facteurs d’origine génétique, SCHALLER & MOUZE 
(1970) ont souligné l’importance des conditions thermiques régnant durant 
l’embryogénèse sur les modalités du développement post-embryonnaire. Enfin, 
suivant les travaux de PELLERIN (1975), il semble que les facteurs externes 
agissant durant la croissance larvaire ont également une influence importante sur 
le nombre de mues larvaires. 

Quoique d’intérêt plutôt descriptif, l’étude de la croissance relative (allométrie) 
peut également apporter des renseignements intéressants sur les modalités de la 
croissance post-embryonnaire et sur la différentiation des types de développe¬ 
ment. Le présent article est consacré à l’allométrie de stade qui, par définition, 
étudie une population d’individus tous au même stade. L’allométrie de stade 
n’est qu’un sous-produit de l’allométrie de croissance pure, qui peut se visualiser 
par une droite représentant la croissance potentielle en taille; cette croissance se 
produit de façon continue pendant toute la période de l’intermue, même si la 
présence de l’exosquelette ne lui permet pas de s’exprimer (MAYRAT, 1964). 
L’allométrie de stade se distingue aussi de l’allométrie de croissance globale qui 
concerne également une population d’individus, mais à tous les stades; cette der¬ 
nière sert à décrire les axes de phase au cours du développement. Il existe égale¬ 
ment une allométrie phylétique ou allomorphose, qui compare une série de ca¬ 
ractères des espèces ou genres voisins à des stades homologues. 

TECHNIQUES D’ELEVAGE ET PREPARATION DES DONNEES 

Le présent travail a été réalisé à la Station de Biologie de l’Université de Mont¬ 
réal (46°N, 74°0). Le zygoptère étudié y fréquente un étang de type dystrophe 
à la fin de juin. La technique d’élevage utilisée permet de suivre individuelle¬ 
ment, de la ponte à l’émergence, un grand nombre d’individus, sous des condi¬ 
tions de température et d’illumination contrôlées (PELLERIN & PILON, 1975). 

Les imagos obtenus à partir de l’élevage sont tout à fait comparables aux ima¬ 
gos capturés en nature. Etant donné les conditions optimales de laboratoire, les 
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Fig. 1. Diagrammes de dispersion bidimensionnels com¬ 
parant les imagos capturés sur le terrain et ceux élevés 
ab ovo. Les ellipses représentent l’intervalle de confiance 
des données individuelles à un seuil de probabilité de 
0 . 01 . 


individus élevés ab ovo 
sont cependant plus "ro¬ 
bustes” en moyenne et 
forment un groupe plus 
homogène (Fig. 1). 

L’étude biométrique de 
la croissance a été réalisée 
sur les exuvies montées 
entre lame et lamelle, dans 
une solution de polyvinyle 
lactophénol (BEIRNE, 
1955) où on a dissout un 
colorant cuticulaire (Rose 
de lignine). Cette étude est 
basée sur un échantillon de 
quatre-vingt (80) individus 
parvenus au stade imaginai 
et dont les caractères sui¬ 
vants ont été mesurés (Fig. 
2): longueur du fémur mé- 
tathoracique (F3), du 
mentum (M), des étuis 
alaires mésothoraciques 
(EA2), largeur de la cap- 
sure céphalique (CC), lon¬ 
gueur de la lamelle caudale 
dorsale (LC). 

La longueur totale n’a 
pas été retenue comme 
mesure puisqu’elle peut va¬ 
rier dans des proportions 
non négligeables suivant le 
degré de distension des 
membranes entre les seg¬ 
ments. Ainsi avons-nous 
préféré retenir des mesures 
se rapportant aux parties 
sclérifiées. En pratique, les 
limites de l’erreur absolue 


de mesure ne sont pas constantes, même pour ces caractères; de fait, ces erreürs 


sont liées en plus ou moins grande partie à l’imprécision de la définition du ca¬ 


ractère mesuré, imprécision souvent inversement proportionnelle à la taille. 
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Toutes ces mesures ont été réalisées à l’aide d’un micromètre Wild-Censor 
(graduation fine: 0.01 mm) monté sur un stéréoscope Wild M-5, L’analyse stati¬ 
stique s’effectue sur les données transformées, la transformation logarithmique 
étant d’un avantage considérable, principalement parce qu’elle rend les résultats 
indépendants de l’ordre de grandeur des variables. 




M 




|- LC ( long )-1 



RESULTATS 

APPROCHE UNIDIMENSIONNELLE 

Certains auteurs ont déjà tenté d’expliquer, par des études de croissance, la 
différentiation des types de développement. Selon Münchberg(dansSCHALLER, 
1961), le nombre différent de mues observées chez Aeshna sp. est dû à des diffé¬ 
rences apparaissant dans les petites tailles. Schaller précise au contraire ”que 
cette différence porte sur les tailles moyennes où se placent les mues supplémen¬ 
taires”. 
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Fig. 3. Histogrammes de fréquence des mesures relatives au mentum, pour les trois types de 
développement observés. En abscisse, longueur du mentum (échelle logarithmique), en 
ordonnée, nombre d’individus (N). 

Les histogrammes suivants (Fig. 3) classent les individus par valeur croissante 
du mentum; l’histogramme supérieur réunit les données numériques relatives aux 
trois types de développement. La distinction des stades n’y est aisée que dans les 
quatre premiers et les trois derniers stades larvaires; dans la partie intermédiaire, 
les valeurs sont représentées de façon continue, sans mode caractéristique. 
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Toutefois, en considérant séparément chacun des types de développement (Fig. 
3; histogrammes inférieurs), à chacun des stades correspond un mode principal. 
Au cours des premiers stades, on assiste donc à une légère augmentation de la 
variation intrastade; au cours des derniers, la variation intrastade tend plutôt à 
diminuer. Ces tendances de variation peuvent également être déduites à partir des 
coefficients de variation des autres variables étudiées et à partir des ellipses d’éga¬ 
le probabilité présentées ci-après. 

Cette augmentation de la variation durant les premiers stades peut s’expliquer 
assez facilement: les conditions rigoureuses du milieu favorisent une augmenta¬ 
tion de la dispersion des individus autour des valeurs moyennes. Ainsi on note, 
dès le troisième stade, un léger retard des larves de type 13 par rapport aux lar¬ 
ves de type 12. Ce retard s’accentue par la suite de sorte que, pour parvenir au 
stade imaginai sans différence de taille importante, ces larves doivent accomplir 
un stade "supplémentaire”. De cette façon, les individus qui ont connu pendant 
tout leur développement ce re¬ 


tard de croissance vont finale¬ 
ment parvenir au stade imaginai 
avec une taille légèrement supé¬ 
rieure: l’histogramme de fré¬ 
quence suivant (Fig. 4), présen¬ 
tant les valeurs de la fonction 
discriminatoire relativement aux 
quatre variables étudiés chez les 
imagos, indique qu’il y a une dif¬ 
férence significative (P < 0.01) 



entre les valeurs moyennes des 
deux types de développement 
(T 2 (4 63 ) = 18.56; valeur de 
F (4 go) correspondant = 4.42). 

Il semble donc justifiable de 
dire que la variation du nombre 
de mues est liée à des différences 
apparaissant dès les petites tail¬ 
les, que ces différences s’accen¬ 



tuent dans les tailles moyennes, 

et enfin que, suite à ce phéno- VALEUR numérique de la fonction Disc. 


mène, une (ou des) mue(s) 

supplémentaire(s) apparaf(ssen)t F‘g- 4. Histogrammes de fréquence présentant 

au cours du développement. La les valeurs numériques dc la fonctlon discrimi - 
, _!•■£- natoire relative aux quatre caractères suivants: 

renaissance de modes Slgmfica- fé mU r m ét a thoracique, capsule céphalique, aile 
tifs à la fin du développement antérieure, longueur totale. Données prises sur 

larvaire (Fig. 3; histogramme SU- les imagos appartenant aux types 12 et 13. 
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périeur) laisse supposer que des mécanismes particuliers, relativement importants, 
règlent le développement pendant cette période: il en résultera une population 
d’imagos assez homogène. 


VARIATION INTRA-STADE 

Les méthodes d’analyse statistique multidimensionnelle (JOLICOEUR & MO- 
SIMANN, 1960; JOLICOEUR, 1963a, 1963b; MORRISON, 1967) représentent 
l’outil idéal pour l’analyse de mesures relatives aux dimensions linéaires d’un 
organisme puisqu’elles permettent de considérer simultanément l’ensemble des 
variables impliquées. 

Dans les études de croissance relative, il n’ÿ a évidemment pas de relation cau¬ 
sale entre X et Y. Plusieurs auteurs ont l’habitude de définir dans ces analyses un 
organe de référence. A notre avis, cette pratique n’est pas nécessaire avec l’em¬ 
ploi de méthodes d’analyse statistique multi-dimensionnelle; de fait, attacher une 
importance particulière à un organe de référence pourrait nous éloigner du but 
ultime qu’est l’étude de la croissance relative de plusieurs caractères. La méthode 
d’analyse des composantes principales ("principal component analysis”) est la 
méthode idéale lors d’études sur l’allométrie; en effet, elle permet de subdiviser 
la variation totale d’une série de caractères biométriques en ses composantes, sui¬ 
vant la variation de taille et la variation de forme. 

Dans cette étude, nous avons utilisé les cinq caractères déjà présentés pour 
établir les matrices et vecteurs suivants: 

X = [xj X 2 X 3 X 4 X 5 ] = [F3 CC M LC EA2] 

Y= [y 1 y 2 y3y4ysJ 


ou yj = logjQ xj 

Y = [ÿj 727374 75]= vecteur moyen 


s 12 *13 

*14 

*15 

*22 *23 

*24 

*25 

*33 

*34 

*35 


*44 

*45 



*55 


= matrice de covariance 


La matrice des cosinus directeurs (U) et la matrice de covariance correspondante 
(D) sont obtenues par diagonalisation de la matrice de covariance (S); ainsi on 
obtient: 
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>11 

u 12 

u 13 

u 14 

u 15 


‘21 

u 22 

u 23 

u 24 

u 25 


l 31 

u 32 

u 33 

u 34 

u 35 

= cosinus directeurs des 

l 41 

u 42 

u 43 

u 44 

u 45 

axes principaux 

l 51 

u 52 

u 53 

u 54 

u 55 


l l 

0 

0 

0 

0 



d 2 

0 

0 

0 




d 3 

0 

0 

= matrice de covariance 




d 4 

0 

diagonale 


A partir de ces matrices, il est facile d’obtenir les équations d’allométrie. Ainsi 
on pourra représenter l’équation de l’axe majeur, décrivant la variation de taille 
des organismes, de la façon suivante (cette équation représente en fait l’équation 
de l’axe majeur d’un hyper-ellipsoïde, dans un hyper-espace à cinq dimensions): 

yi-Ÿl Y2-ÿ2 V3'ÿ3 Y4-Ÿ4 YS^S 

--- (3) 

U 11 u 12 u 13 u 14 u 15 


L’équation (3) peut également être présentée sous la forme arithmétique 
suivante: 


11111 


V 

U 11 

*2 

u 12_ 


u 13_ 

V 

u 14_ 

V 

_ g l_ 


32 . 


_ g 3. 


_84_ 


g 5_ 


(4) 


où xj = antilog yj (en mm) 


gj = antilog yj (en mm) = moyenne .géométrique 
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Les axes intermédiaires et l’axe mineur (de l’hyper-ellipsoïde) peuvent également 
être représentés par des équations semblables: il suffit alors de remplacer le vec¬ 
teur des cosinus directeurs de l’axe majeur [ujj U] 2 uj 3 uj 4 uJ5] parle 
vecteur des cosinus directeurs de l’axe désiré dans l’équation (3). 

Lorsque tous les cosinus directeurs d’un axe sont positifs, son équation repré¬ 
sente une augmentation simultanée dans tous les caractères; ce cas est générale¬ 
ment rencontré dans l’axe majeur qui décrit alors la variation de taille. D’autre 
part, lorsque les cosinus directeurs impliquent à la fois des valeurs négatives et 
positives, ceci indique la tendance qu’ont certains caractères à diminuer alors que 
les autres augmentent: ainsi les axes intermédiaires et l’axe mineur expriment gé¬ 
néralement la tendance de variation de forme des organismes. L’importance rela¬ 
tive de chacune de ces tendances de variation peut être établie à partir de la ma¬ 
trice de covariance diagonale; la variation totale est égale à la trace de cette 
matrice, ou encore à la somme des variances de tous les caractères. La variation 
observée suivant chacun des axes peut par la suite être exprimée en fonction de 
la variation totale. 

Les Tableaux I et II présentent la matrice des cosinus directeurs (U) et la 
matrice diagonale (D) de la matrice de covariance (S) correspondant aux cinq 
caractères déjà cités. Evidemment, les mesures relatives aux étuis alaires ne sont 
disponsibles qu’à partir du sixième ou septième stade, les bourgeons alaires étant 
peu ou pas développés avant le sixième stade. 

Nous n’allons évidemment pas analyser de façon exhaustive toutes les matrices 
des cosinus directeurs et de covariance diagonale pour chacun des stades. Nous 
donnerons en premier lieu un exemple type d’utilisation de ces équations à 
l’aide des matrices relatives au stade 9, du type de développement à 12 stades 
(Tabl. I). Par la suite, seuls les changements importants se manifestant au cours 
de la croissance seront considérés. 

Ainsi l’équation de l’axe majeur de l’exemple-type prend la forme suivante: 


yj-0.38682 _ y 2 -0.30512 _ y 3 -0.17249 _ y 4 -0.68621 _ y 5 +0.15654 


0.21169 


0.26993 


0.23625 


0.19330 


0.88834 


(5) 


puisque 


£*11 U 12 u 13 u 14 u i5~j = {jD.21169 0.26993 0.23625 0.19330 0.88834J 
[?i Ÿ2 h ÿ 4 ÿ 5 J=Q).38642 0.30512 0.17249 0.68621 -0.15654J 
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Tableau I 

Matrice des cosinus directeurs (U) et matrice de covariance diagonale (D) pour chacun 
des stades larvaires (type de développement à 12 stades). 




t 

. 10* 


U 


4.0905 

0 

0 

0 

0.80640 

-0.20452 

0.30536 

0.46329 

1 

0 

3.1947 

0 

0 

0.08326 

0.96722 

0.16785 

0.17143 

0 

0 

1.0180 

0 

-0.26769 

-0.10451 

0.93715 

-0.19789 


0 

0 

0 

0.6640 

-0.52070 

-0.10836 

0.01795 

0.84664 


4.8422 

0 

0 

0 

0.43710 

0.62650 

0.19274 

0.61586 


0 

1.7968 

0 

0 

0.61983 

-0.69294 

-0.17999 

0.32133 


0 

0 

1.2414 

0 

-0.12181 

-0.30508 

0.93887 

0.10297 


0 

0 

0 

1.2000 

0.64025 

0.18508 

0.22129 

-0.71194 


9.2818 

0 

0 

0 

0.42694 

0.59280 

0.36344 

0.57812 


O 

1.5187 

0 

0 

0.44152 

-0.79567 

0.21867 

0.35235 


0 

0 

1.1254 

0 

0.45826 

0.07058 

0.50480 

•0.72814 


0 

0 

0 

0.6579 

-0.64248 

-0.10253 

0.75185 

0.10695 


17.932 

0 

0 

0 

0.50907 

0.20913 

0.36141 

0.75266 


0 

3.3725 

0 

0 

0.04224 

0.84023 

0.33607 

-0.42341 


0 

0 

1.5056 

0 

0.43782 

-0.49050 

0.60432 

-0.45002 


0 

0 

0 

0.7255 

0.73985 

0.09839 

-0.62549 

-0.22740 


13.816 

0 

0 

0 

0.50046 

0.44288 

0.46985 

0.57676 


0 

2.1946 

0 

0 

-0.01832 

0.76732 

0.07734 

-0.63631 


0 

0 

1.3601 

0 

0.53549 

-0.46023 

0.49044 

-0.51079 


0 

O 

0 

0.4389 

-0.68004 

-0.05715 

0.72989 

0.03937 


17.247 

0 

0 

0 

0.46061 

0.43396 

0.46634 

0.61809 


0 

2.2012 

0 

0 

-0.28165 

0.86320 

0.02893 

-0.41799 

6 

0 

0 

1.1448 

0 

0.58567 

-0.14586 

0.43923 

-0.66543 


0 

O 

O 

0.5642 

-0.60457 

-0.21280 

0.76731 

0.02102 


7 

39.258 

O 

O 

0 

0 

0 

7.5012 

0 

0 

O 

0 

0 

1.5199 

0 

0 

0 

0 

0 

0.6091 

O 

0 

0 

0 

0 

0.2905 

0.31717 

0.39645 

-0.19022 

0.20795 

0.81413 

0.21302 

0.53311 

0.77056 

-0.25958 

-0.09625 

0.29869 
0.36219 
-0.15999 
0.70301 
-0.50969 

0.32183 

0.33653 

-0.56604 

-0.62819 

-0.26105 

0.81316 

-0.56053 

0.15512 

-0.02271 

-0.00180 


38.870 

0 

0 

0 

0 

0.25438 

0.25121 

0.25777 

0.25241 

0.86141 


0 

6.3308 

0 

0 

0 

0.44594 

0.48296 

0.44144 

0.34321 

-0.50520 

8 

O 

0 

1.7260 

0 

0 

-0.02129 

-0.59070 

-0.01746 

0.80474 

-0.05203 


O 

0 

0 

0.8056 

0 

-0.44968 

0.59465 

-0.52313 

0.41291 

-0.00506 


0 

0 

0 

0 

0.3300 

0.73059 

•0.03346 

•0.68170 

-0.01978 

0.00380 


56.308 

0 

0 

0 

0 

0.21169 

0.26993 

0.23625 

0.19330 

0.88834 


O 

3.9691 

0 

0 

0 

0.51349 

0.04864 

0. 36468 

0.67512 

-0.38103 

9 

0 

O 

2.4101 

0 

0 

0.15952 

0.83119 

0.19581 

-0.42784 

-0.24956 


0 

0 

0 

1.2093 

0 

0.31347 

-0.47572 

0.62634 

-0.53176 

0.01899 


0 

0 

0 

0 

0.2930 

-0.75353 

0.08704 

0.61689 

0.20257 

-0.05502 


30.772 

0 

■o 

0 

0 

0.20818 

0.17185 

0.20711 

0.20086 

0.91863 


0 

4.6985 

0 

0 

0 

0.43733 

0.27225 

O. 38582 

0.66319 

-0.38203 

10 

0 

0 

2.3136 

0 

0 

0.07067 

0.77505 

0.25362 

-0.56664 

-0.09429 


0 

0 

0 

1.0733 

0 

0.24235 

-0.53530 

0.71570 

-0.37597 

-0.03394 


0 

0 

0 

0 

0.5345 

0.83766 

-0.09537 

-0.48136 

-0.23958 

-0.01108 


11.158 

0 

0 

0 

0 

0.36104 

0.29588 

0.25658 

0.40953 

0.74065 


0 

3.6615 

0 

0 

0 

0.33152 

-0.02442 

0.11506 

0.72475 

-0.59245 

11 

0 

0 

1.3620 

0 

0 

0.19066 

0.73334 

0.41871 

-0.38774 

-0.31655 


0 

0 

0 

0.7442 

0 

0.49840 

-0.60478 

0.52521 

-0.33166 

0.00009 


0 

0 

0 

0 

0.3165 

0.68920 

0.09123 

-0.68539 

-0.21605 

-0.01551 


6.7751 

0 

0 

0 

Ô 

0.51974 

0.17060 

0.37690 

0.65092 

0.36744 


0 

2.2303 

0 

0 

0 

0.05109 

0.14037 

0.38635 

-0.65691 

0.62999 

12 

0 

0 

1.3817 

0 

0 

0.09123 

0.92025 

0.02418 

-0.12573 

-0.35837 


0 

0 

0 

0.8150 

0 

0.35669 

-0.31026 

0.61888 

-0.23309 

-0.58238 


0 

0 

0 

0 

0.3779 

0.76923 

-0.08986 

-0.57016 

-0.27318 

0.02244 
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Tableau II 

Matrice des cosinus directeurs (U) et matrice de covariance diagonale (D) pour chacun 
des stades larvaires (type de développement à 13 stades). 




D * 

io 4 


U 


3.93HO 

0 

0 

0 

0.16155 

0.94277 

0.20900 

0.03309 

1 

0 

3.5043 

0 

0 

0.50134 

-0.22230 

0.35760 

0.75582 

O 

0 

2.2390 

0 

0.66912 

-0.10013 

0.31293 

-0.64727 


0 

O 

0 

1.0501 

-0.52425 

-0.16226 

0.03076 

-0.09314 


10.042 

0 

0 

0 

0.37304 

0.S0913 

0.52387 

0.57148 

2 

0 

3.1236 

0 

0 

0.01660 

-0.44609 

0.81703 

-0.36315 

0 

0 

1.7001 

0 

-0.36497 

0.72955 

0.15031 

-0.55632 


0 

0 

0 

0.5204 

0.85250 

0.09775 

-0.17708 

-0.48170 


30.790 

0 

0 

0 

0.53309 

0.51493 

0.35229 

0.57070 


0 

1.7964 

0 

0 

0.42647 

-0.00145 

0.58394 

-0.68594 


0 

0 

1.0104 

0 

'0.20641 

0.05333 

-0.15150 

-0.40844 


0 

0 

0 

0.4543 

-0.t>7161 

-0.00620 

0.71549 

0.19229 


41.013 

0 

0 

0 

0.57035 

0.42790 

0.37417 

0.59295 


0 

2.4726 

0 

0 

0.03001 

0.73061 

0.139 53 

-0.65840 


0 

0 

1.2244 

0 

0.57553 

-0.51902 

0.43008 

-0.45549 


0 

0 

0 

0.0330 

-0.50477 

•0.04444 

0.80536 

0.00635 


24.121 

O 

0 

O 

0.50463 

0.46613 

0.43775 

0.58004 


0 

1.2494 

0 

0 

-0.31737 

0.06609 

-0.04872 

-0.38313 


0 

0 

1.0701 

0 

0.54172 

-0.09400 

0.42736 

-0.71757 


0 

0 

0 

0.5964 

-0.59259 

-0.15364 

0.70953 

0.04316 


25.500 

0 

0 

0 

0.50994 

O.43084 

0.41639 

0.61722 


0 

1.4570 

0 

0 

-0.22095 

0.06836 

0.03222 

-0.43873 


0 

0 

1.2504 

0 

0.42200 

•0.22311 

0.62676 

-0.61502 


0 

0 

0 

0.6500 

-0.71372 

-0.10267 

0.65783 

0.21754 


/ 

23.030 

0 

0 

0 

0 

0 

6.8304 

0 

O 

0 

0 

O 

1.5344 

0 

0 

0 

0 

0 

0.0638 

0 

0 

0 

0 

0 

0.5065 

0.36646 
-0.28343 
0.12093 
0.16571 
0.06215 

0.32001 
-0.12030 
0.82653 
-0.39140 
-0.21627 

0.28641 

•0.2282S 
0.15267 
0.83607 
-0.37888 

0.56811 

-0.47146 

-0.51932 

-0.34509 

-0.25729 

0.59877 

0.79425 

-0.09605 

0.03527 

0.01329 


128.42 

0 

0 

0 

0 

0.09333 

0.05825 

0.06257 

0.10699 

0.98617 


0 

12.252 

0 

0 

0 

0.51337 

0.39462 

0.38239 

0.63809 

-0.16538 

8 

O 

0 

1.2590 

0 

0 

-0.00709 

0.88063 

-0.14258 

-0.45173 

0.00671 


0 

0 

0 

0.8367 

0 

0.22199 

-0.15526 

0.78684 

-0.55452 

-0.00160 


0 

0 

0 

O 

0.4399 

0.82366 

-0.20313 

-0.45872 

-0.26426 

-0.00818 


28.430 

0 

0 

0 

0 

0.25720 

0.31063 

0.21009 

0.30063 

0.83836 


O 

3.1223 

0 

0 

0 

0.36392 

0.40748 

0.45559 

0.45143 

-0.53867 

9 

O 

0 

1.1360 

0 

0 

-0.11387 

0.81647 

-0.13991 

-0.54728 

-0.03628 


0 

0 

0 

0.7997 

0 

-0.35501 

0.26097 

-0.63749 

0.62974 

-0.05384 


0 

0 

0 

0 

0.4231 

0.81389 

-0.05230 

-0.56774 

-0.09873 

-0.05263 


19.699 

0 

0 

0 

0 

0.27088 

0.31819 

0.25004 

0.27397 

0.829 34 


O 

4.0113 

0 

0 

0 

0.32511 

0.54747 

0.23848 

0.48634 

-0.54879 

10 

O 

0 

1.3870 

0 

0 

0.29743 

-0.73186 

-0.01084 

0.61282 

-0.01553 


0 

0 

0 

0.5829 

0 

-0.09822 

-0.23001 

0.93650 

-0.22217 

-0.08555 


0 

0 

0 

0 

0.4072 

0.85019 

-0.08220 

-0.05888 

-0.51332 

-0.05883 


18. 211 

0 

0 

0 

0 

0.26456 

0.31300 

0.20347 

0.26310 

0.849 36 


0 

2.3031 

0 

0 

0 

0.33194 

0.46755 

0.16673 

0.62082 

-0.50794 

11 

0 

0 

1.2127 

0 

0 

-0.21395 

0.75937 

0.19579 

-0.57672 

-0.08146 


0 

0 

0 

0.7219 

0 

0.32579 

-0.32467 

0.84635 

-0.24571 

-0.10846 


0 

0 

0 

0 

0.3019 

0.81726 

0.03700 

-0.41971 

-0.39035 

-0.04674 


7.3816 

0 

0 

0 

0 

0.45467 

0.33689 

0.26232 

0.48092 

0.61619 


0 

2.1901 

0 

0 

0 

-0.26127 

0.29060 

-0.02875 

-0.70234 

0.59429 

12 

0 

0 

1.5197 

0 

0 

0.02270 

0.88685 

-0.05591 

-0.02621 

-0.45736 


0 

0 

0 

0.8419 

0 

0.43136 

-0.10084 

0.74560 

-0.43601 

-0.24027 


0 

O 

0 

0 

0.3467 

0.73378 

-0.07343 

-0.60936 

-0.29093 

-0.01481 


5.7126 

0 

0 

0 

0 

0.51885 

0.21717 

0.23354 

0.68738 

0.39573 


0 

1.8285 

0 

0 

0 

-0.09008 

-0.12483 

0.23602 

-0.45811 

0.84305 

13 

0 

0 

1.3017 

0 

0 

0.15309 

0.61598 

0.62443 

-0.36837 

-0.26742 


0 

0 

0 

0.6068 

0 

-0.03000 

0.70870 

-0.65839 

-0.10836 

0.22718 

_ 

0 

0 

0 

0 

0.4402 

0.83567 

-0.23569 

-0.25759 

-0.41256 

-0.09768 
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Exprimée sous la forme arithmétique, l’équation (5) devient: 


F3 

4.724 

CC 

3.705 

M 

4.233 

LC 

5.173 

EA2 

2.437 


2.019 


1.488 


4.855 


0.697 


-,1.126 


(6) 


L’axe majeur ainsi défini est responsable de 87.72% de la variation observée dans 
les cinq caractères étudiés: 

variation axe majeur 56.31 - 0 87 

variation totale 56.31 +3.97 + 2.41 + 1.21 + 0.30 


Suivant l’équation ( 6 ), lorsque xj tend à être plus grand que sa moyenne géomé¬ 
trique, X 2 , X 3 , X 4 et X 5 tendent également à prendre des valeurs plus fortes que 
leurs moyennes géométriques respectives; ainsi l’axe majeur décrit bien la ten¬ 
dance de variation de taille des organismes. A priori, le biologiste s’attend à 
trouver cette relation entre les caractères: à l’intérieur d’une population au 
même stade, les individus auront un fémur, une capsule céphalique, un mentum, 
des lamelles caudales et des étuis alaires proportionnels à leurs taille. De façon 
générale, la longueur de l’axe majeur a tendance à augmenter au début du déve¬ 
loppement et à diminuer à la fin du cycle larvaire (Fig. 5). De plus, les axes (ma¬ 
jeurs) d’allométrie de stade ne sont pas nécessairement parallèles à l’axe de crois¬ 
sance globale. Selon MAYRAT (1964), la pente des allométries de stade est, au 
départ, souvent différente de celle de l’allométrie de croissance globale; cepen¬ 
dant elle tend à s’en approcher progressivement. Ceci est particulièrement visible 
aux stades 2, 3, 4, 5, 6 et 7 de la courbe présentant F3 en fonction de LC (Fig. 
5). Cette tendance est toutefois perturbée lors des changement de phase. 

L’information que l’on peut tirer des axes intermédiaires et de l’axe mineur 
est souvent aussi importante aux yeux du biologiste. Ces derniers reflètent géné¬ 
ralement une tendance de variation minimale dans l’échantillon qui, en pratique, 
est masquée par la tendance principale de variation (taille). Seule une méthode 
d’analyse aussi particulière que l’analyse des composantes principales est suffi¬ 
samment précise pour mettre à jour de si faibles tendances de variation. 

Aussi, suivant l’équation du premier axe intermédiaire, il apparaît que les étuis 
alaires mésothoraciques ont une allométrie négative par rapport aux quatre 
autres variables: en effet, lorsque xj, X 2 , X 3 et X 4 tendent à être plus grands 
que leurs moyennes géométriques respectives, X 5 tend au contraire à prendre une 
valeur plus faible: 


F3 

x • y ~ / 

CC 


M 

f -TA, 

LC 

x .-ru x 

0.697 

2.437 


2.019 


1.488 


00 

C/i 


EA2 


2.624 

(7) 
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Fig. 5. Courbes d’allométrie de stade, type 12. Les el¬ 
lipses représentent l’intervalle de confiance des mesu¬ 
res individuelles à un seuil de probabilité égal à 0.05. 
Echelles logarithmiques, mais les coordonnées sont ex¬ 
primées directement en valeurs arithmétiques. (Cour¬ 
be 1: F3 en fonction de EA2; - Courbe 2: F3 en fonc¬ 
tion de LC; - Courbe 3: F3 en fonction de CC; - 
Courbe 4: F3 en fonction de M). 


Cette tendance de variation 
est cependant faible, i.e. 
6.18% de la variation to¬ 
tale; elle se manifeste aux 
stades 7, 8 , 9 et 10 pour 
les deux types de dévelop¬ 
pement et au stade 11 du 
type 13. Pour des raisons 
d’anatomie fonctionelle, 
cette relation d’allométrie 
négative est minimisée par 
les facteurs génétiques; si 
elle se manifestait de façon 
intense, cette tendance de 
variation produirait chez 
l’adulte des ailes nette¬ 
ment disproportionnées et 
impropres au vol. Cette 
tendance de variation est 
cependant celle qui est le 
moins bien contrôlée rela¬ 
tivement aux autres ten¬ 
dances de variation affec¬ 
tant la forme: de fait, les 
étuis alaires ne sont pas 
fonctionnels au cours du 
développement larvaire et 
la présence d’une allomé- 
trie négative n’affecte pas 
l’organisme durant cette 
période. 

A un niveau moins im¬ 
portant (environ 3.75% de 
la variation totale) il existe 
une tendance de variation 
favorisant l’apparition 
d’une allométrie négative 
entre X 4 , X 5 et les autres 
variables: 


1 

T! 

U) 

_l 


CC 

1 .ZUJ 

r mi 

[4.855] 

0.697 

[2.437 


2.019^ 


00 

,00 

1 

l — 

R 

1_ 

1 

EA2 


4.007 


(8) 
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Ainsi, suivant l’équation du deuxième axe intermédiaire, lorsque le fémur, la 
capsule céphalique et le mentum tendent à prendre une valeur plus grande que 
leurs moyennes géométriques respectives, les lamelles caudales et les étuis alaires 
tendent au contraire à prendre une valeur plus petite. De fait, les lamelles cauda¬ 
les varient beaucoup à l’intérieur d’une population d’individus au même stade, 
leurs dimensions linéaires n’étant pas toujours proportionnelles à la taille des 
autres caractères. Les lamelles caudales sont en effet des organes fragiles: elles 
sont souvent abîmées au cours du développement larvaire. Cette seule source de 
variation est probablement responsable de l’allométrie négative observée entre les 
lamelles caudales et les trois autres caractères (CC, M et F3). Cette tendance de 
variation se manifeste également aux stades 2, 3, 4, 10, 11 et 12 du type 12, 
ainsi qu’aux stades 4, 7 et 13 du type 13. 

Nous pouvons également décrire une tendance de variation (environ 1. 88 % de 
la variation totale) qui s’établit comme suit (troisième axe intermédiaire): 


3.190 2.102 

1.597 

1.811 

52.66 

F3~| 2.019 _ T 1 

VI 1 _ kl 

355] _ [~E 

A2 

2.437 |_CC ” U.A 

188 I 

X 0.< 

397 (9) 


Ainsi, lorsque le fémur, le mentum et les étuis alaires tendent à prendre une va¬ 
leur forte, la capsule céphalique et les lamelles caudales tendent à prendre simul¬ 
tanément des valeurs faibles. Cette tendance de variation est relativement bien 
contrôlée au cours de la croissance de sorte qu’elle n’affecte que très légèrement 
la forme. 

Enfin l’axe mineur reflète la tendance de variation minimale de l’échantillon 
(0.46% de la variation totale): 



Lorsque la capsule céphalique, le mentum et les lamelles caudales tendent à aug¬ 
menter, le fémur et les étuis alaires tendent à diminuer. Cette tendance de varia¬ 
tion est fortement contrôlée au cours du développement larvaire: si elle se mani¬ 
festait de façon importante, elle produirait, à la limite, un individu ayant un 
corps très développé et des membres (ailes, pattes) atrophiés. 

Les tendances de variation étudiées sont le résultat d’un équilibre dynamique 
entre les facteurs externes (alimentation, mutilations, sélection naturelle, etc.) et 
les facteurs intrinsèques (génétiques, hormonaux). Les tendances de variation les 
mieux contrôlées sont celles qui auraient une influence négative sur l’efficacité 
de l’individu dans le milieu et compromettraient ainsi la survie de l’espèce. Les 
principales sources de variation affectant la forme changent également d’un stade 
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à l’autre; par exemple, au dernier stade larvaire, le vecteur des cosinus directeurs 
du premier axe intermédiaire met en évidence une allométrie négative entre, 
d’une part, les lamelles caudales et le mentum, et, d’autre part, les autres varia¬ 
bles (type 13). Or les lamelles caudales et le masque labial vont tous deux dis¬ 
paraître au stade imaginai; l’organisme peut donc "tolérer” une plus grande 
variation de ces caractères (environ 18.49% de la variation totale). 

Tels que définis, les axes d’allométrie de stade donnent une idée de la disper¬ 
sion des valeurs individuelles autour des valeurs moyennes pour chacun des 
stades. Ils permettent une description biométrique de l’espèce à ses différents 
stades telle que la forme d’un individu puisse être reconstituée intégralement 
à partir d’une quelconque de ses dimensions. 


Tableau 111 

Pourcentage de la variation de taille et de forme pour 
chacun des stades larvaires 


Stade 

Taille (%) 

Type 13 

Forme (%) 

Taille (%) 

Type 12 

Forme (%) 

1 

36.39 

63.61 

35.63 

64.37 

2 

66.62 

33.38 

53.33 

46.67 

3 

90.40 

9.60 

73.76 

26.24 

4 

90.05 

9.95 

76.19 

23.81 

5 

89.19 

10.81 

77.58 

22.42 

6 

88.32 

11.68 

81.52 

18.48 

7 

70.29 

29.71 

79.83 

20.17 

8 

89.67 

10.33 

80.87 

19.13 

9 

83.84 

16.16 

87.72 

12.28 

10 

75.51 

24.49 

78.12 

21.88 

11 

79.77 

20.23 

64.71 

35.29 

12 

60.11 

39.89 

58.51 

41.49 

13 

57.76 

42.24 




Le Tableau III souligne l’importance relative de la variation de taille par 
rapport à la variation de forme observée aux différents stades larvaires. Au 
premier stade, chez les individus te type 12, la variation de taille est inférieure à 
la variation de forme; cette dernière diminue cependant au cours des stades sub¬ 
séquents pour augmenter à nouveau aux derniers stades. On observe les mêmes 
tendances caractéristiques pour le type 13: la tendance de variation de taille 
diminue sensiblement à partir du neuvième stade. La diminution du pourcentage 
de variation de taille notée au septième stade n’est pas considérée comme étant 
significative, puisqu’elle est fortement influencée par les erreurs relatives aux 
mesures prises sur les étuis alaires en formation; de fait, à ce stade, les étuis 
alaires sont mal délimités et l’erreur de mesure est relativement plus élevée. Le 
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calcul du pourcentage de variation de taille, en ne prenant pas en considération 
les étuis alaires, donne environ 87%. Ces observations sont en accord avec l’ana¬ 
lyse unidimensionnelle réalisée sur le mentum; la méthode multidimensionnelle 
permet cependant de quantifier les tendances de variation observées. 

De fait, la population du premier stade larvaire varie très peu en taille; cepen¬ 
dant il est courant d’y observer des différences marquées de forme (individus 
élancés, trapus). Dans la première partie du développement (stade 1 à 9), sous 
la pression exercée par des facteurs externes et internes, des différences de taille 
importantes apparaissent à l’intérieur des populations d’un même stade; ainsi, 
les mécanismes de contrôle de la variation de forme exercent une action plus 
marquée que les mécanismes de contrôle de la variation de taille pendant cette 
période. A partir du neuvième ou dixième stade, les mécanismes de contrôle de 
la variation de taille prennent toutefois une importance relative de plus en plus 
grande: le ou les stades "supplémentaires” seraient insérés progressivement au 
cours de cette période. Il en résultera une population d’imagos relativement 
homogène au point de vue de la taille. 

DISCUSSION 

Les observations précédentes sur la différentiation des types de développe¬ 
ment s’opposent aux hypothèses de SCHALLER (1961) et de SCHALLER & 
MOUZE (1970), voulant que ces types soient fixés dès l’éclosion de l’oeuf. Il 
semble plutôt, d’après l’analyse précédente, que les conditions régnant durant 
toute la croissance larvaire, de même que pendant l’ovogénèse et l’embryogé¬ 
nèse, influencent la répartition des types de développement; les facteurs géné¬ 
tiques n’influencent qu’indirectement la différentiation de ces types. Le déve¬ 
loppement larvaire de E. vernale est donc très flexible, ce qui permet à l’espèce 
de s’adapter à des conditions climatiques rigoureuses et de compenser rapide¬ 
ment pour les retards de croissance occasionnés par un état physiologique défi¬ 
cient, par des épizooties ou par des mutilations résultant de combats. La larve 
de E. vernale est donc bien pourvue pour répondre adéquatement aux pressions 
extérieures. 

L’étude de la variation intrastade permet de préciser les modalités de la dif¬ 
férentiation des types de développement; elle révèle que des mécanismes parti¬ 
culièrement importants (génétiques, hormonaux) règlent les tendances de varia¬ 
tion de taille et de forme durant la croissance larvaire. Sous l’influence des 
facteurs externes (conditions du milieu, alimentation, mutilations, etc.) et par 
l’absence de contrôle rigoureux (relativement) de la taille, des différences de taille 
importantes apparaissent entre les larves d’un même stade, au cours des premiers 
stades larvaires. Au cours des derniers stades, les mécanismes de contrôle 
intrinsèques diminuent sensiblement la tendance de variation de taille; de façon 
progressive, le(s) stade(s) supplémentaire(s), en autant que l’on puisse le(s) 
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qualifier ainsi, s’implante(nt) durant cette période. L’existence de ces stades sur¬ 
numéraires permet une régulation de la taille des imagos. L’interaction des fac¬ 
teurs internes et des facteurs externes est ainsi responsable de la différentiation 
des types de développement. Façonnés au cours de l’évolution, ces mécanismes 
de contrôle sont d’une grande valeur adaptive pour l’espèce: ils représentent un 
moyen de supplanter les problèmes de croissance liés aux retards (de croissance) 
occasionnés par les conditions du milieu, par l’alimentation et par les mutila¬ 
tions souvent observées chez les larves; superposés à l’action de la diapause 
(embryonnaire ou larvaire), ils permettent un ajustement du cycle biologique à 
des conditions climatiques rigoureuses. 
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